Pull. Mus. natn. Hist. natParis , 4 e séi\, 6, 198*, 

section B, Adansonia , n° 1 : 19-27. 


Le cotylédon des Monocotylédones 


J.-L. (jUIGNABÏ) 


Résumé : Monocotylédones et I )ieotvlédones dérivent d ancêtres qui possédaient au 
moins deux cotylédons. Chez les Palniales, dont l’embryon présente des caractères archaï¬ 
ques, le centre quiescent caulinaire se forme au sommet, dans Taxe du proembryon, mais 
un seul cotylédon se développe repoussant sur le côté la zone quiescente à l'origine du 
inéristème caulinaire. Chez les autres Monocotylédones le développement du cotylédon 
se confond avec celui de l apex du proembryon et la zone quiescente à l'origine du méris- 
tèrne caulinaire se trouve d’emblée différenciée en une position plus ou moins latérale 
selon les groupes (étage l ou /' des embryogénistes) : il y a accélération mitogénique. 
Dans tous les cas aucun avortement de t axe primaire du proembryon n’est à envisager. 

Summarv : Monocolvledons and Dicntvledons are issued from aneestors which hâve at 

■B W " W 

two cotylédons. In the Palniales, where the embryo shows archaie characters, 

J 7 ^ # # 

shoot apical quiescent centre is positioned at the top and in the axis ol embryo, but only 
one cotylédon arises pushing on tin» suie the quiescent zone. In otlier Monocotyledons 
the development of cotylédon become nientilied with the one ol embryonary top and 
the quiescent zone at the origin ol shoot apex îs dilTerenciated Irom the beginmng in a 
more or less laterally place according to the different taxa ; there is an ontogénie accélé¬ 
ration. In ail cases no abortion ol the primary axis ol embryo îs to be considérée!. 

(itu gnard. Laboratoire de Holanit/ue, faculté de Pharmacie de Pans-Sud , Pue 

J.~B. Clément , 1)2290 Châlenaij-Malahri /, France . 



• Iacçh ks-Félix (IP82) dans un important article paru dans cotte revue et intitule « Les 
Monocotylédones n ont pas de cotylédon » estime que I embryon des Monocotylédones 

/ « • m 9 i% • • • ■ / 


v | 1/ • 

embryon coonogéiiéti(iup) corrcs|>oii<J <1 un protocornu* ramifie « ce i|iu renforce I i<lée 
<l uno autonomie complète des Monocotylédones » cl « conduit nécessairement à en situer 
I origine dans une souche ancestrale distincte ». (.ette position *< en permettant lié se libérer 
des théories colvlédonaires (...) sortirait l'embryologie des Monocotylédones de sa crise ». 

r |ff # * \ / ^ ” 

Depuis nos recherches sur l'embryogenie (b*s (irammées (1062), un certain nombre? 
de résultats fondamentaux ont été obtenus concernant 1 embryogénie des Cvperales (Ji guet, 
1071 ), des Liliales ( Longevialle, 1072 , des Palniales (IIacgius Philic, 1079) et des 
Ilélobiales (Swwn . l!)8(t : l.v rni ha, l!>8l) (pii permettent de mieux comprendre l’embryon 
des Graminées et de poser une interprétation d'ensemble de l'embryon des Monocol y lé- 

w m \ 


doues. Nous rappellerons les modèles proposés par Jacques-Félix <*l nous-mème pour 
l’embryon des Graminées, puis de façon plus générale pour celui «les Monocotylédones. 
^•mis préciserons ensuite h*s modalités de la mise en place du ou des cot\ledone chez l«*s 
'b- et Mono-eotvlédones avant d'envisager les différents types embryonnaires reneonlrés 

HR ccs derniergi 1 ^^* "^1 itAiVi UftMP * 1 * 
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LES INTERPRÉTATIONS EN PRÉSENCE 


1. L'embryon des Graminées 

I/interprétation à laquelle est arrivée Jacques-Félix (1957) en se basant sur l’étude 
morphologique d’embryons et de plantules appartenant à diverses tribus tropicales, Bam- 
huseae , Oryseae, Paniceae... et celle que nous avons donnée en 1962 à la suite de l’étude de 
l’embryogenèse chez 36 espèces coïncident largement : 

— le coléoptile est la première feuille ou préfeuille de la gemmule ; 

— la coléorhize est l’écorce de la radicule embryonnaire dégradée ; la racine ou les 


racines qu elle contient sont d'origine adventive ; 
le mésocotyle est le premier entre-nœud de la plante ; 

l épiblaste est une feuille virtuelle axillant la gemmule (Jacques-Félix) ou un 
simple appendice de la coléorhize (Guignard). 


Les diffère nces portent sur : 

— le scutellum, protocorme (ou axe proembryonnaire limité à ses deux extrémités) 


correspondant à 1 ensemble nœud-épicotyle-hypocotyle pour Jacques-Félix ; 
feuille cotylédonaire différenciée en suçoir et prolongée par 1 hypocotyle pour 
nous ; 

1 interprétation de la gemmule, résultant de la ramification du protocorme donc 
axillaire selon Jacques-Félix : issue directement de l’embryon donc à valeur de 
bourgeon terminal bien qu ayant acquis une position latérale pour nous. 


I ltérieurement, sans véritablement revenir sur nos conclusions, nous avons envisagé 
à titre d’hypothèses devant être confirmées par l’organographie ou mieux encore par îles 
recherches physiologiques (culture d’organes par exemple) une possible nature adventive 
du point végétatif (Guignard à; Mestre, 1970) s’accompagnant d'une ramification pré¬ 
coce de l’axe végétatif (Guignard, 1975), ce qui permettait de mieux comprendre la super¬ 
position du coléoptile et de la feuille cotylédonaire. Nous pensons que ces tentatives ne 
doivent pas être retenues. 


2. L embryon des Monocotylédones 

L'interprétation de l’embryon des Graminées, pour être satisfaisante, doit s'intégrer 
dans u ne conception générale de l’embryon des Monocotvlédones. 

Md 

Pour Jacques-Félix (1958a et b ; 1982a et ht l'embryon des Monocotvlédones est 

r %/ 

un protocorme dégénéré en raison de la fonction de suçoir qui lui est dévolue au cours de 
la germination de la graine. Il s'initie un bourgeon axillaire assurant le développement 


île la plantule : le protocorme est ramifié ce qui est attesté chez les Graminées par la posi- 
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[>ar des 


organes 


lion de la préfeuille (le coléoptile) et chez les autres Monocotylédones ,.. 11Ci 

homologues, les ligules et ochreas cotylédonaires. Chez les Orchidées, l'apex ne dégénère 
pas et reprend sa croissance après action d’une mycorhize : le protocorme n’est pas ramifié. 
On aboutit ainsi chez les Monocotylédones à deux types d’embryon selon que leur proto- 
corme egfè ramifie (le cas général) ou non (les Orchidées). 

D une façon assez similaire, nous pensions, lors d'une tentative de généralisation 
Buignard, 19/5) qu'il existait deux types d'embryons, l’un rencontré chez les Monoco¬ 
tylédones les plus archaïques (Potamogétonales par exemple) correspondant à un type 
non ramifié chez lesquels le point végétatif est déporté sur le côté, l’autre caractérisant la 

majorité des Monocotylédones et chez lesquelles le point végétatif initié au sommet de 
1 embryon avorte, remplacé par 
(embryon ramifié). 


le développement d'un bourgeon adventif sur le côté 


I*a réalité est certainement plus 



pie. 


ORGANOGRAPHIE COMPARÉE DE L’EMBRYON DES DI- 

ET MONO COTYLÉDONES 


1. Caractères généraux des embryons 

l>e.s embryons des deux classes arrivés à leur terme de développement dans la graine 
(«embryons adultes ») acquièrent des formes très différentes comme le montre la figure Id 
•b 1) schématisant l’embryon d’une dicotvlédone ( Cerastium pumiluni, Guignard 

et les figures 21, 3e, 'Je (PI. 1) et lg, 2 (PI. Ili relatives à des Monocotvlé- 



Mestre, 

< mies : Cocos nucifera (IIaccius sV Philip, 1979), Agapanlhus umbellatus Guignard \ 

’), Cyperus fusais (Juguet, 1971), Sporobolus tenacissimus (Guignard, 
•*G2j, Melocanna bambusoides (Yakovley' Kamelina, 1973). Cela est particulièrement 



5 



net au niveau du cotélydon, lequel présente par rapport à celui des Dicotylédones plusieurs 
particularités : il possède un caractère foliaire moins marqué se comportant plus comme 
11,1 P e ttole élargi que comme un limbe : au moment de la germination il reste à l’intérieur 
e la graine et joue le rôle de suçoir, d’où des formes massives. En fait, on retrouve natu- 

Il 9 W J 

,f e,nen t des caractéristiques de la plante adulte au niveau de l’embryon, comme la feuille 
• s ou\ent réduite au pétiole élargi, une insertion de type sympodiale... 

Ces premières étapes de la vie embryonnaire, c’est-à-dire les modalités de construc- 

Jion du proembryon sont en revanche comparables (Guignard & Mestre, 

^j s f * e,,x classes on retrouve les mêmes types de développement (périodes, tétrades, qua- 

r ants...) même si quelques particularités peuvent être observées Swamy Krishna- 

• i u rt h y, 1977). Il n’en n'est }>as ainsi des proembryons de Ptéridophvtes et de Gymno¬ 
spermes. 



: chez 


qu'il 5 


Ces différences apparaissent lors de la différenciation du ou des cotylédons : tandis 

deux primordiums cotylédonaires chez les Dicotylédones, chez les Mono¬ 



cotylédones pour des raisons mal connues — sans doute le mode de croissance svinpodialt 
e lu plante adulte du, peut-être lui-même, à un habitat primitivement aquatique (Takh- 


1 AJ \N 



il ne se différencie qu'un seul primordium cotvlédonaire. 


I 




IM. I. 


— Comparaison des modalités de construction de 1 embryon chez les Mono- et les Di- cotylédones 
1. Cerastium pumilum (Caryophvllaeées) ; 2. Cocos nucifera (Palmiers) ; 3, Agapanthus umbellatu s 

(Amaryllidacées) ; 4, Cyperus fuscus (Lypéracées). Pour ces quaire espèces les Auteurs ont publié «h* 
microphotographies sur lesquelles les zones quiescentes caulinaires peuvent être localisées grâce a ^ 
forme et à la coloration de leurs noyaux. Chez C. pumilum et ( . nucifera le centre quiescent 
hachurée) se forme dans l'axe du proembrvon ; il se forme déjà en position latérale chez A* uni!"' 
lut us (au niveau de l’étage / correspondant aux cellules issues tin blastomère apical du pi oeinbry 1 ^ 
ou « octants » supérieurs) et nettement sur le côté pour fuscus (étage / correspondant aux « octant? 
inlériems). Le centre quiescent raciitaire (en pointillé) s individualise très tardivement chez les Vw 
i ni ers, parfois seulement lors de la germination. Rn noir les primordiums foliaires : T et 1' lie se dite 
reneienl qu'à la germination chez la majorité des Dicotylédones; F, puis F,, apparaissent dès 
stade séminal chez les Monocotvlédones. 
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2. Mise en place du ou des cotylédons lors de l’embryogenèse 


Une comparaison valable des processus de leur dill'é 


. * — i—v.v *cmi uAiierciitiation ne peut être réalisée 

«pie s. I on tient compte de la mise en place du centre quiescent (en ou zaq, zone apicale 

Mil IPSPP nfp \ rln lu tu». mAtnotAfv.,, «_12_’ _ • 


balisée 


quiescente) du futur méristème caulinaire. 


Une difliculté 


5 vient de ce que Ja plupart des descriptions embryogéniques ne J 

M H A 


e iiicn- 


lionne pas. C est que la notion de centre quiescent est relativement récente, qu’il est tech¬ 
niquement difficile à mettre en évidence et que les embryogénistes n’ont, commencé à s'v 
intéresser qu’à partir des années 60 (Clowes, 1961 ; Rondet, 1965 : Mestre & Guion 


\ K I), 


Or, si la détermination de ce centre présente peu d’intérêt, pour l’einbryogenèsi 

des Dicotylédones (il est toujours situé au sommet du proembryon dans l’axe de i organe 
u n en n est pas de meme pour celle de 


Il ne faut pas oublier non plus une différence importante entre l’embrvon <b 


ces deux 


classes qui masque les comparaisons si elle est méconnue : chez les Dicotylédones le point 
végétatif reste quiescent durant toute la durée de la vie séminale ; il n’apparaît 


<1 


<< cône végétatif » et ce n est qu à la germination que, sur les flancs du méristème caulinaire 
( C* l i g in a h n Âr coll., 1968), s initient les primordiums des feuilles du bourgeon PI. I, le). 


ba formation d une gemmule comportant plusieurs feuilles dès le stade de 



serve rarement 


eolusj ; c’est le cas des Nymphaeales (Guttemberg, 


la graine 


graine 


p antes a affinités monocotyloïdes. Kn revanche, chez les Monocotvlédones, le point végé- 
tati d abord quiescent se transforme en méristème caulinaire à l intérieur de la 

m — —— » • » m 

c est e « cône végétatif » iou gemmule) 1 lequel comprend, bien individualisées, au moins 

• s deux premières feuilles du bourgeon, (.liez les Graminées ce phénomène est poussé à 

son maximum : la gemmule comporte plusieurs feuilles dont la première différenciée en 
eolén.,tile (PI. U. 2). 



l.*‘s Palmiers se classent parmi les Monocotvlédones les plus primitives el l’on peut 
raisonnablement s attendre à y rencontrer une embryogenèse fie type archaïque. 

Chez Cocos nucifera ~ ( IIaccits \ r Philip, 1979), dès le proembrvon (PI. I, 2a), sc diffé¬ 


rencient deux régions méristématiques de [iarl et d’autre du sommet du proembrvon, 
lilpiÊl est occupé par 
<1 une Dicotvléd 


un méristème d attente : rien ne distingue un tel embryon de celui 

one. Mais ici (PI. I, 2b, 2c) une seule des deux régions méristénntiques se 

e\e oppe, repoussant latéralement la zone quiescente (toujours reconnaissable à sa cou¬ 
leur claire). 


-•e processus s’accélère à une vitesse étonnante (PI. I, 2b, 2c, 2d). Ce n est que bien 


- -- - y- -- - 7-7 -7 -/--- 1- — 

I* as tard, lorsqu il a été déplacé, tout en bas de l’embryon, par la croissance de l’unique 
cotylédon, que le flanc externe <1 11 méristème d’attente entre en division zone sombre) 
produit le primordium de la première feuille Fj), puis sur le flanc interne du méristème 


seconde feuille F 


PI. I, 2e, 2f). 


1 11 « 

. * n résulté que, elle/, les Monocotvlédones, l’emploi du terme point végétatif, lequel correspond 

< *m centre quiescent puis au cône végétatif, est une source de confusion. 

lises d lnS no * re 1 ravaiI sur l’embryon du Chamaerops humilis (Guignaiio, 19016), un drs [>remiers réa- 
na j cl,ls ce groupe, nous ne nous étions |>as interrogé sur IOrigine latérale ou apicale du méristème cauli- 
ra j P° ln tous les embryogénistes île l’Ecole française, la gemmule des Monocotvlédones se formait laté- 
ment. Après avoir revu nos préparations microscopiaues nous sommes convaincu de l’identité du déve- 


OD - .— prep. . 

toi nt chez les genres Chamaerops et Cocos . 


pique 
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b 



1 



bg. 


PI. 11. 


— Embryogenèse des Graminées : 1, (a-g), développement de l'embryon chez le Sporobolus tena- 
cissimus ; 2, embryon adulte de Melocanna bambusoides. En hachuré le centre quiescent caulinaire; 
en pointillé, le centre quiescent radiculaire ; en noir les feuilles de la gemmule. Le coléoptile ou premier? 
feuille (Fj) apparaît très tôt sous forme d’un bec (le et td). F 2 , F 3 , deuxième et troisième feuilles de 
la gemmule ; 6g. col., bourgeon du coléoptile ; epi, épiblaste. 


Si l’on considère l’embryogenèse d’un groupe évolué comme celui des Cypérales (Gui¬ 
gnard, 1961a ; Juguet, 1971), la description de la mise en place du méristème caulinaire 

est quelque peu différente. Chez Cyperus fuse us , pris à titre d’exemple (PI. I, 4a, 4e), l<* 

0 

multiplication méristématique à I origine de l’unique cotylédon se confond avec la crois¬ 
sance du sommet du proembryon 1 (ig. 4b\ et la zone quiescente à l’origine du cône végé¬ 
tatif ( lig. 4c) se différencie d’emblée latéralement (au niveau de l’étage I' des embryoge* 


nistes). Quant < 


premières manifestations rie multiplication cellulaire à l’origine 


m 

de la 


formation des primordiums du cône 



c’est citez un embryon déjà volumineux 


comprenant plusieurs milliers de cellules qu’elles s observent (bg. 4e). Chez la majorité d< 
Dicotylédones, nous l’avons vu, ces phénomènes n’ont lieu qu’à la germination. 


LES DIFFÉRENTS TYPES D’EMBRYON DES MONOCOTYLÉDONES 


Les embryons les plus archaïques chez les Monocotvlédones comme chez les Dicotylé¬ 
dones sont caractérisés par une masse importante (embryon à développement lent : délayé*' 

embrvo de IIaccius, 1975; embryon euembryé de Vallade, 1976). C’est le cas de Coco* 
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f< 


la masse embryonnaire permet notamment l’éton¬ 


nante translation du centre quiescent d’une position terminale (dans l'axe du proembryon) 
à une position latérale. 

L’évolution, parallèle à ce qui s’observe chez les Dicotylédones, conduit à des embryons 
de types condensés possédant un petit nombre de cellules et chez lesquels la mise en place 
des centres quiescents radiculaire et caulinaire se fait précocement (embryon néoténique 
de Guignard, 1975 ; type leptoembryé de Yallade, 1976) : chez ces embryons le dévelop¬ 


pement du cotylédon se confond avec celui de l'apex du proembryon : la zone quiescente 
à l’origine du cône végétatif se trouve d’emblée placée latéralement. Tout se 



comme 


si l’évolution faisait l'économie du mouvement amenant le centre quiescent axial en position 
latérale : il y a accélération ontogénique. C’est le stade où en sont arrivés les Cvpérales. 


Entre ces cas extrêmes 


embrvons de Palmiers, embryons de Cypéracées 


tous 


les intermédiaires se rencontrent (PI. 1, 3 ; PI. II), ce qui rend vaine la querelle entre « ter- 
minalistes » et « latéralistes ». 


Les Liliiflores, groupe central des Monocotylédones, sont caractérisées par un centre 
quiescent latéral (étage 1' : Longevialle, 1973) à l'origine d’un cône végétatif apparais¬ 
sant tardivement en position liasse. Ici et là, quelques espèces, comme Agapanthus lunhcl- 
lalus (Guignard tV Mestre, 1969), présentent un centre quiescent (PI. I, 3) individualisé 
encore près de l’apex embryonnaire (étage /). 


I n cas particulièrement intéressant est celui des Hélobiales, groupe qui a fourni les 
premiers cas d embryons de Monocotylédones à « point végétatif » terminal (Cami’hei.i., 
1928; 1 1accius & Laksiimanan, 1966...). Dans cet ensemble on peut en effet distinguer 
deux groupes correspondants au phylum des Potamogétonales et des Alismatales (Lv tiii 
ra & Guignard, 1979) : chez les premiers le méristème d’attente apparaît très tôt près 

de 



au niveau 


du sommet (Ly tiii ua & Guignard, 19/6Ô ; Lv tiii ha & coll., 
l’étage / ; chez les seconds son apparition est tardive, très latérale en l (Lv tiii ha, 1976u ; 


SWAM Y, 



Le niveau de différenciation de l'axe caulinaire présente ainsi, au moins 


dans certain cas, un intérêt systématique. 


Chez les Graminées (PI. II) on assiste, comme chez la majorité des Monocotylédones 
une différenciation latérale (étage /')• , a présence du coléoptile, préfeuille adossée au 
cotylédon, peut étonner, car chez toutes les autres Monocotylédones la première feuille 
du cône végétatif est opposée au cotylédon. Dès lors que tous les bourgeons des Graminées, 
tant ceux des axes végétatifs que ceux des axes floraux (Bâillon, 18<^2 ; Jacques-Félix, 
1957, 1982a) possèdent une préfeuille adossée, on conçoit que le bourgeon de l’embryon 
ait acquis également cette structure ; de même on comprend que la ramification s\ mpo- 
diale de la plante adulte, toujours par un mécanisme d accélération ontogenique, se tra¬ 
duise par la présence d’un bourgeon différencié a 1 aiselle du coléoptile chez plusieurs genres 
{Avena, Hordeuni, Coix, Melocanna...) : les Graminées sont pratiquement les seules a avoir 

r # * _ _ _ a a m 


acquis, dès le stade séminal, une structure de plantule ce qui accélère d autant les process 

germination. 




CONCLUSION 


Quelles que soient les remarquables différenciations qu'ait intégrées l’embryon mono- 
eotvlé, celles-ci — même clans le cas des Graminées — s’insèrent dans une structure valable 
pour l’ensemble des Monocotylédones. 

L’embryon, chez cette classe, possède un cotylédon, lequel se différencie très tôt et 
repousse sur le côté le centre quiescent, qui, primitivement axial (cas des Palmiers), se 
différencie lui même de plus en plus latéralement au cours de l’évolution. 

Aucun avortement de l’axe primaire du proembryon n est à envisager. 

Monocotylédones et Dicotylédones dérivent bien d'ancêtres qui possédaient au moins 
lieux cotvlédons. 
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